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Таксономические взаимоотношения серых жаб (Ви/о Био сотрех) и некоторые теоретические и 
практические проблемы систематики. Сообщение 2. Писанец Е. М. — Приводится обсуждение 
материалов изменчивости внешних морфологических признаков серых жаб с Западного Кавка- 
за, из некоторых регионов Украины и России, а так же анализ данных их лабораторных скре- 
щиваний. Исследование дает основание для утверждения о спорности выводов (Орлова, Туни- 
ев, 1989) о видовом статусе серых жаб Западного Кавказа. Фертильность полученных в лабора- 
тории гибридов ЕІ жаб из обоих регионов может быть доказательством подвидового уровня 
отличий, однако низкая жизнеспособность гибридов Е2 может указывать на существование 
двух видов ір ѕѓаби паѕсепаі. Таким образом, результаты исследования систематического статуса 
могут зависеть от того, какой видовой концепции придерживаются авторы. 
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Второе сообщение посвящено обсуждению результатов морфологического и гибридологическо- 
го анализа в выяснении таксономических взаимоотношений центрально-восточноевропейских и 
кавказских серых жаб с точки зрения морфологической и биологической видовых концепций. 


Морфологическая концепция вида 


Известно, что использование морфологической концепции базируется на 
выявлении отличий в признаках, при этом единственная «значимая для видов 
дискретность — дискретность по количественным, непрерывно меняющимся 
признакам, определяемым полигенно» (Северцов, 1988, с. 8). Этот автор отме- 
чает также, что внутривидовая изменчивость количественных признаков не дис- 
кретна, но виды по изменчивости этих признаков разделены хиатусом. Таким 
образом, в случае недискретного характера изменчивости внешнеморфологиче- 
ских признаков жаб из разных регионов это должно быть доказательством их 
принадлежности к одному виду, в случае наличия хиатуса — к разным. 
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При обсуждении материалов для исключения недоразумений в толковании 
основных терминов и понятий следует указать, что употребление терминов 
«дискретный» и «недискретный» в их отношении к признакам наиболее четко 
обосновано в биометрии и изменчивость первых означает, что ее можно под- 
считать числами (например, количество листьев на ветке). Изменчивость других 
можно определить средством измерения (например, длина разных листьев), но 
при помощи их разбивки на классы последние могут быть представлены в виде 
дискретно-непрерывных признаков (Урбах, 1964; Лакин, 1980; Животовский, 
1991). Что же касается понятия хиатуса (=гиатуса), то оно достаточно неодно- 
значно. Так, А. Емельянов (1989), указывает, что понятие «хиатуса относится к 
признакам и лишь опосредованно к организму как целому» (Емельянов, 1989, 
с. 154). Другие авторы отмечают, что его употребление чаще всего связано с 
расстояниями на филогенетических схемах, где он определяется как «некоторая 
суммарная оценка величины различий между видами или группами видов» (Ша- 
талкин, 1988, с. 140). 

Сравнение такого понимания терминов с ранее рассмотренными характери- 
стиками морфологической концепции вида А. С. Северцова показывает, что 
первые от вторых в определенной степени отличаются, и в морфологической 
концепции в термины «дискретный характер изменчивости» и «хиатус» вклады- 
ваются представления об определенном расстоянии или перерыве в характере 
пространственной изменчивости признаков. 

Вместе с тем, следует указать на некую неопределенность морфологической 
концепции при решении вопросов, когда хиатус имеет место не среди всех ана- 
лизируемых признаков, а только среди их части. Кроме того, спорность вопроса 
заключается еще в одном обстоятельстве. Так, согласно современной точке зре- 
ния (Писанець, 1995; Кузьмин, 1999), жабы из Карпат и далее на восток (вклю- 
чая Сибирь) относятся к номинативному подвиду Вию рию. Но, как было пока- 
зано ранее нашими данными описательной и многомерной статистики, выборки 
из этого региона также отличаются. Понятно, что эти различия можно отнести 
к уровню межпопуляционных, но в таком случае возникает вопрос о размерах 
хиатуса, указывающего на межпопуляционные и подвидовые различия. 

Таким образом, базируясь на морфологической концепции вида при выяс- 
нении таксономического ранга отличий, необходимо иметь представление о на- 
личии и особенностях проявления хиатуса по анализируемым признакам жаб в 
неизмеряемом пространстве (то есть в пределах единой выборки) на фоне их 
пространственной (в географическом смысле) изменчивости. Из 7 используе- 
мых в исследовании признаков наиболее существенные различия демонстриру- 
ют ІТРК/ІРТ (ширина/длина паротид) и ІТ (диаметр барабанной перепонки). 
В связи с этим был проанализирован характер изменчивости этих двух призна- 
ков (рис. 1, 2; все выборки объединены в одну). 

Рассматривая особенности изменчивости размеров барабанной перепонки 
отметим, что ее характер отличается от нормального распределения, что позво- 
ляет предположить объединение в одну выборку представителей двух таксонов. 
В то же время, характер изменчивости признака ІТРК/ІРТ (ширина/длина па- 
ротид), демонстрирует нормальное распределение, что говорит об отсутствии 
таксономической гетерогенности в объединенной выборке. Более того, размах 
варьирования обоих признаков (рис. 3, 4) также затрудняет делать определен- 
ные выводы о наличии хиатуса. 

Согласно современным толкованиям морфологической концепции, виды 
отделены один от другого «адаптациями к условиям занимаемой экологической 
ниши» (Северцов, 1988, с. 8). Учитывая сложность вопроса об измерении уров- 
ня адаптаций (существует мнение, что виды, не адаптированные к своим место- 
обитаниям, вообще отсутствуют), а также то, что специальные исследования 
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Рис. 1. Гистограмма частоты встречаемости барабанной перепонки разных размерных классов у серых 
жаб: А — самцы; В — самки (ІТ — размерные классы барабанной перепонки, мм). 


Ею. 1. Тутрапот Недиепсу һіѕіоргат оЁ ће соттор юа4$: А — тај; В — ета. 


адаптации жаб к экологической нише не проводились, складывается представ- 
ление, что морфологическая концепция в вопросе установления уровня таксо- 
номических отличий между кавказскими и центрально-восточноевропейскими 
жабами достаточно субъективна. В связи с этим рассмотрим возможность реше- 
ния этого вопроса с точки зрения биологической концепции вида. 


Биологическая концепция вида 


Известно, что биологическая концепция вида решающее значение придает 
репродуктивной изоляции (Майр, 1968, 1971; Мейер, 1986; Мейһ, 1996 и др.). 
Более того, считается, что критерий репродуктивной изоляции является наибо- 
лее объективным в разделении видов (Уеіһ, 1996). Другой сторонник биологи- 
ческой концепции, применивший метод гибридизации в решении некоторых 
вопросов систематики (млекопитающие), указывает, что если гибридизация 
свидетельствует о стерильности двух форм, то это доказывает их разобщенность 
на видовом уровне. Но если между ними образуется фертильный гибрид, то это 
еще не показатель того, что они относятся к одному виду (Мейер, 1986). 

Здесь уместно обратить внимание на одно из первых определений вида, 
сделанное Э. Майром, отмечавшим, что виды являются группами реально или 
потенциально скрещивающихся естественных популяций, которые репродук- 
тивно изолированы от других таких групп (“Ѕресіеѕ аге огоирѕ оЁ асірау ог 
роѓќепіаПу іпѓегбгееаіпе паёџга! роршайопѕ уіШсһ аге гергодисНуе[у іѕојаѓіеа Нот 
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Рис. 2. Гистограмма частот встречаемости индекса «ширина паротид/длина паротид» разных размер- 
ных классов у серых жаб: А — самцы; В — самки (ГТРВ/ТГРТ — индекс ширина паротид/длина 
паротид). 


Но. 2. Кайо “рагаѓоіа уіа/рагаѓоіа Іепе” Недиепсу һіѕѓоргат оѓ ће соттор юа45: 4 — шай; В — 
етае. 


оһег зас эгопрз” — Мауг, 1942; цит. по ЅсоЫе, 1985, р. 32). В более поздней 
работе он подчеркивал, что решающим критерием вида следует считать не сте- 
рильность гибридов, а отсутствие гибридизации в природных популяциях 
(Майр, 1974, с. 28). 

В связи с этим рассмотрим ситуацию, когда для гибридизации привлека- 
лись представители видов, которые отличались между собой морфологическими, 
кариологическими, экологическими и другими признаками. Таким примером 
могут служить материалы по скрещиванию серых и зеленых жаб, приведенные 
Т. Кавамурой и соавт. (Каматша её а|., 1980). Эти виды характеризуются рядом 
внешнеморфологических отличий, отличиями в морфологии хромосом, эколо- 
гическими особенностями и т. п. (Возац, 1972; Попов и др., 1976 а, 1976 6; 
Ананьева и др., 1998). 

В результате лабораторного скрещивания серых и зеленых жаб (Вию 
ријох Вию миа) были получены головастики, часть которых успешно прошла 
метаморфоз (Ка\атига еї а|., 1980). Вместе с тем, по данным вышеуказанных 
авторов, все 5 самцов Е1, которые остались в эксперименте, через 5 лет оказа- 
лись стерильными, а 2 самки имели дегенеративные яичники, и, таким образом, 
были так же бесплодны. 
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Рис. 3. Изменчивость размеров барабанной перепонки серых жаб в разных участках ареала (самки): 
1 — Кавказ; 2 — Новосибирск; 3 — Черновицкая обл.; 4 — Карпаты; ІТ — размеры барабанной пере- 
ПОНКИ, ММ. 
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Рис. 4. Изменчивость индекса «ширина паротид/длина паротид» серых жаб в разных участках ареа- 
ла (самки): 1 — Кавказ; 2 — Новосибирск; 3 — Черновицкая обл.; 4 — Карпаты; ІТРК/РТ — индекс 
ширина паротид/длина паротид. 


Но. 4. Кайо “рагаѓоіа іа /рагаѓоіа Іепріћ” уагіабііїу оѓ ће соттоп юа4$ ір ће аіегепї рагі оѓ Фе 
агеа (ЃешаІе). 


Сравнивая материалы по скрещиванию жаб, систематический статус кото- 
рых не вызывает сомнений (Ви Бијо и Вию уігійіѕ), и наши данные, получен- 
ные при скрещивании серых жаб, таксономический ранг которых является 
предметом дискуссии (центрально-восточноевропейские и кавказские жабы — 
разные подвиды или разные виды?), можно констатировать существенное отли- 
чие. Оно заключается в том, что гибриды ЕІ от скрещивания серых жаб цен- 
трально-восточноевропейской части ареала и Кавказа характеризуются фер- 
тильностью, но жизнеспособность их потомков (гибриды Е2), скорее всего, 
снижена. 

Сопоставляя вышеприведенное определение вида Э. Майра с результатами 
нашего исследования, следует указать, что термин «потенциально», среди проче- 
го, дает некоторые основания считать положительные результаты лабораторной 
гибридизации серых жаб (и в первую очередь фертильность Е1) свидетельством 
их принадлежности к одному виду. В то же время, некоторая неопределенность 
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самого термина требует рассмотрения случаев гибридизации среди естественных 
популяций. 

Среди европейских видов гибридизация зеленой (Вию уі/і0іѕ) и камышевой 
жаб (Вию саатйа) отмечалась неоднократно (КІеко%ѕКкі, 1958; Епа её а|[., 1969; 
Ѕіготбеге еї а|., 1989; ЗсШуег её а|., 1991 и др.). Наиболее детально, пожалуй, 
анализ этого феномена в отдельном регионе рассмотрен последними авторами. 
Ими установлено, что на краевом участке ареала обоих видов в Швеции (мате- 
риковый водоем Вик (УШ) и островной Утклиппан (О{КПррап) взаимоотноше- 
ния двух совместно нерестящихся популяций демонстрируют достаточно слож- 
ную картину (привлекались методы многомерной статистики, электрофоретиче- 
ские исследования белков и сравнение сонограмм брачных криков). Авторами 
указано, что, основываясь на проявлении внешних морфологических признаков, 
можно говорить о том, что в смешанной островной популяции Утклиппан из 12 
отмеченных на нересте пар 5 формировались самцами и самками камышевой 
жабы, а 7 — самками Вию саатйа и самцами В. ума. На материковом водоеме 
Вик среди 15 пар в амплексусе такие гибридные комбинации не были отмечены 
(однако судя по ссылке этих авторов на исследование Дж. Хоглунда, Дж. Ро- 
бертсона (Ноз№юпа, Кобецзоп, 1986), имело место комбинация самка В. са- 
[атйах самец В. утаБ). 

Кластерный анализ изменчивости 30 внешнеморфологических признаков не 
показал различий между предполагаемыми гибридами популяции Утклиппан и 
«чистыми» камышевыми жабами, хотя зеленые жабы образовывали отдельный 
кластер. Изучение сонограмм брачных криков этой выборки показало наличие 
нескольких особей, у которых они носили промежуточный характер. 

Жабы материковой популяции Вик отличались только видоспецифичными 
брачными криками (отсутствие гибридов). Последнее подтверждалось также 
электрофоретическими исследованиями. 

Достаточно обширны исследования явления гибридизации среди американ- 
ских видов жаб (Могќор ей а|., 1978; Соок, 1983; Отееп, 1984; НИШ$ еї а|., 1984; 
ЗиШуап, 1986; Ѕиуап её а|., 1988; ЅиШуап, 1990 и др.). Так, изучение нескольких 
канадских видов жаб (дискриминантный анализ 30 внешнеморфологических 
признаков, аудиоспектрограммы, данные скрещиваний) показало отсутствие 
репродуктивных барьеров между представителями Вию атегісапиѕ атеғісапиѕ и 
В. атегісапиѕ һетіорћгуѕ и наличие между ними узкой (около 16 км) зоны гиб- 
ридизации (Соок, 1983). Популяции этих подвидов показывают средний уро- 
вень отличий от Вию моодћоиѕеі и существенный (В. атеғісапиѕ һетіорһғуѕ) — от 
В. соспаіиѕ и В. ђогеаѕ (обнаружен естественный гибридный екземпляр В. ате- 
нсапиз һетіорћгуѕх В. Богеаз). 

Широкое электрофоретическое изучение белков В. атегісапиѕ и В. јомегі в 
другом исследовании (468 экземпляров из 27 выборок) также позволило устано- 
вить явление гибридизации: 12 гибридов первого поколения были обнаружены в 
выборке из 13 экз. (Отееп, 1984). Вместе с тем, автор отмечает, что явление ин- 
трогрессии отсутствует и гибриды встречаются не во всех потенциально подхо- 
дящих для этого местах (например, их нет в Поинт Альбино, Онтарио, где оба 
вида отмечены совместно на размножении). 

Среди более южных популяций американских видов жаб (США, Техас) отме- 
чена гибридизация как видов В. йоиѕіопепѕіѕ и В. моойһоиѕеі, так и В. ћоиѕіопепиѕіѕ, и 
В. уаШсеру (НІШ её а|., 1984). Данные анализа изменчивости внешнеморфологиче- 
ских признаков и материалы электрофореза показали минимальное количество 
гибридных животных (менее 1% численности родительских популяций) и почти 
полное отсутствие бэккроссов (отмечен только один такой экземпляр). 

В западных районах США (Калифорния, горы Сьерра-Невада) также уста- 
новлено наличие гибридов (сравнение изменчивости внешнеморфологических 
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признаков) в районе симпатрии двух видов: Ви/ сапогиѕ и В. Богеаѕ (Моцоп еї 
а|., 1978). 

В другом регионе (Аризона, США) на основании исследования внешней 
морфологии и брачных криков (ЅиШуап, 1986) установлено наличие гибридных 
особей в 3 (из 5) местах симпатрического распространения двух видов: Вию 
писто5сарйиз и В. моодћоиѕеі. Автор полагает, что широкая изменчивость в мор- 
фологии и брачных криках гибридов (а также их явная стерильность) свидетель- 
ствуют о наличии бэккроссов. Более подробное исследование этих же видов, 
проведенное через 2 года (были привлечены также материалы по электрофоре- 
тической изменчивости белков), показало, что данные анализа криков освобож- 
дения совпадали с аллозимной изменчивостью (но не с морфологическими ха- 
рактеристиками) при доказательстве гибридизации в двух выборках. В третьей 
выборке такое совпадение отмечено для данных по морфологии и электрофоре- 
зу, но не для аудиохарактеристик (ЅиШуапр ей а1., 1988). 

Таким образом, краткий обзор случаев гибридизации представителей раз- 
ных таксонов жаб в природных популяциях показывает, что, во-первых, таковые 
имеют место в зонах контактов их ареалов; во-вторых, в целом ряде случаев от- 
сутствует абсолютная изолированность геномов представителей отдельных так- 
сонов (т. е. существует возможность «потенциального» скрещивания?); в- 
третьих, появляющиеся в зоне контактов гибриды ограничены в своей числен- 
ности и распространении (т. е. «потенциальная» возможность для скрещивания 
ограничена?); в-четвертых, фертильность гибридов Е1, скорее всего, сниже- 
на (встречаемость гибридов Е2 ограничена). 

Сопоставляя эти данные с результатами нашего исследования, можно ут- 
верждать, что на возможность «потенциального» скрещивания центрально- 
восточноевропейских и кавказских серых жаб, с одной стороны, указывают ре- 
зультаты лабораторных экспериментов (наличие как фертильных Е1, так и жиз- 
неспособных Е2); с другой стороны, отсутствие симпатрии в современном рас- 
пространении представителей обоих таксонов свидетельствует против возмож- 
ности такого «потенциального» скрещивания в настоящее время. 


Выводы 


1. Сравнение характера проявления внешнеморфологических признаков, 
подобранных на основании результатов корреляционного анализа показывает, 
что серые жабы Западного Кавказа отличаются от таковых из некоторых регио- 
нов Украины и России по одним признакам, а по другим — отличие отсутству- 
ет. Данное обстоятельство может свидетельствовать о спорности выводов неко- 
торых авторов (Орлова, Туниев, 1989) об отличии животных из обоих регионов 
на видовом уровне. 

2. Результаты скрещивания жаб из центрально-восточноевропейского и 
кавказского регионов свидетельствуют об их способности образовывать жизне- 
способные гибриды ЕІ, характеризующиеся фертильностью. 

3. Наличие фертильности гибридов ЕІ может быть доказательством их от- 
личий на уровне 2 подвидов серой жабы (В. Б. рию и В. 6. уеггисоѕіѕѕітиѕ). Сни- 
женная жизнеспособность потомков гибридов второго поколения (Е2) может 
указывать на существование 2 видов іп за пазсеп 4 — В. рию и В. уети- 
со55Ятиб5. 

4. Современный период характеризуется отсутствием четких критериев вида 
в морфологической и биологической видовых концепциях. Такая ситуация, ско- 
рее всего, связана, с одной стороны, с нечеткостью соответствующих теоретиче- 
ских разработок в области систематики и эволюции, а с другой — с объектив- 
ными факторами, которые характеризуют специфику уровня видовых и подви- 
довых отличий в разных группах позвоночных. 
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5. Решение спорных ситуаций выяснения систематических отношений в от- 
дельных группах бесхвостых земноводных может зависеть от избранной ВИДОВОЙ 
концепции. 
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